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Abstract: ON THE BIOTIC CYCLE OF THEBA PISANA (MULLER) IN
EUROPE AND AUSTRALIA (GASTROPODA, PULMONATA, HELICIDAE)

The biotic cycle of Theba pisana may be either annual or biennial, according to regional
and local bioclimatic features. For the two-years lasting cycle, models have been proposed (Fig.
1) emphasizing the role of a severe estivation in Mediterranean — also Mediterranean — like
habitats. In countries where the biotic cycle of the dune snail can be constrained into one year,
the winter cold plays a major role, while a mild summer secures an active development and
reproduction. However, even in the latter, different rates of growth are recorded within the
same population, according to micro-environmental differences (Fig. 2). Such an opportunistic
behaviour, together with a high demographic potential and omnivorous abilities, are suggested
to explain the speedy success of Th. pisana in invading and colonizing far away countries, as is
the case of the Southern edges of Australia. Its spreading there, encouraged by the unaware man
himself, may be due to lack of snails with similar ecological features — the «white snails» being
exclusive of the palaearctic xerophilous fauna — as well as other lively competitors and redout-
able enemies among a local fauna spoiled of competitive effectiveness through a long lasted
isolation.

Riqssunto - OSSERVAZIONI SUL CICLO BIOTICO DI THEBA PISANA
(MULLER) (GASTROPODA, PULMONATA, HELICIDAE) IN EUROPA ED
IN AUSTRALIA.

11 ciclo biotico della chiocciola di duna, Theba pisana (Miiller) puo, secondo le regioni e le
condizioni ecologiche locali, svolgersi sia nel corso d’un anno soltanto, sia aver durata approssi-
mativamente biennale. Per interpretare il determinismo del ciclo biennale, sono stati proposti
diversi modelli (Fig. 1) che si basano sulla prolungata estivazione tipica d’ambienti mediterranei
caldi ed aridi d’estate. Nelle regioni con ciclo tipicamente annuale, invece, & l'inverno freddo
che provoca arresto nel ciclo, mentre un’estate mite ed umida permette una rapida conclusione
della crescita primaverile, seguita dalla riproduzione. Tuttavia, in condizioni a grandi linee simi-
li, piccole differenze ambientali consentono sfasature di sviluppo considerevoli entro una stessa
popolazione (Fig. 2) o tra popolazioni vicine. Simile opportunismo, associato ad un alto poten-
ziale demografico, ed a capacita di onnivorismo, spiega il rapido successo di Theba pisana in
processi d’invasione e colonizzazione — involontariamente incoraggiata dall'uvomo — in paesi
lontani con clima di tipo mediterraneo, come I'orlo meridionale del continente australiano. Ma
tale successo & favorito in Australia dall’assenza di specie locali di analoga forma biologica — le
«chiocciole bianche» sono caratteristiche della fauna paleartica xerobia — come pure dall’assen-
za d’altri competitori locali, e di nemici temibili, nelle terre invase.

(*) Dipartimento di Genetica, Sezione Ecologia, Universita di Pavia, P.zza Botta, 10 -
1-27100 Pavia (Italie)
(**) Lavoro accettato il 20 giugno 1990. D’aprés une communication présentée au Sympo-
sium international sur 'écophysiologie des Mollusques, ile des Embiez (Six-Fours-les-
Plages, Var) octobre 1989.
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1) Le probléeme

Theba (= Euparypha) pisana (O.F. Miiller) est un Hélicide xérobique
typiquement dunicole, & distribution atlanto-méditérranéenne (SaccHI,
1971; GITTENBERGER et RIPKEN, 1987). Comme en tant d’autres animaux
poikilothermes et ectothermes des pays temperés, son cycle biotique peut
se dérouler en une année, ou durer environ deux ans, suivant le climat.

Dans ma synthése (SaccHi, 1971) je distinguais la vaste aire de distri-
bution de l'escargot des dunes en deux secteurs. L'un d’eux comprend les
régions littorales out Th. pisana présente un cycle annuel pour la treés
grande majorité de ses individus, une survie plus prolongée n’étant que
I’exception. L'autre comprend les pays ou, tendanciellement au moins, le
cycle dure environ deux ans. Les limites géographiques actuellement
connues en Europe pour Th. pisana coincident, sur le continent, avec les
Flandres maritimes (région d’Ostende). Quelques stations plus au Nord
sont connues des iles britanniques, ou, cependant, I’espéce n’habite qu’'un
nombre trés réduit de stations isolées (ANTEUNIS, 1955; DEBLOCK et
HoEsTLAND, 1967; Cowig, 1984). A partir de ces régions, jusqu’au nord-ouest
ibérique (SaccHr et VioLant, 1977) le cycle biotique de Th. pisana dure typi-
quement une seule année. L'été pluvieux et frais permet un accroissement
printanier suivi d’'une reproduction surtout autumnale. L’hibernation se
fait a I’état d’oeuf ou, en milieu bien abrité du froid, a I'état juvénile. L’¢-
closion et le début de la croissance ont lieu au printemps, surtout fin mars
- début d’avril, selon les conditions bioclimatiques de I'endroit précis et la
région géographique. Les adultes succombent généralement au retour de
I’hiver.

En principe, donc, Th. pisana se comporte ici comme tant d’autres poi-
kilothermes terrestres, p. ex. comme une grande partie de notre entomo-
faune, pour laquelle on pourrait parler, paraphrasant la nomenclature des
phytosociologues, de «thérozoaires». Ce sont, en effet, des animaux dont la
vie est encadrée par celle des thérophytes, ou par la saison végétative ac-
tive des plantes pluriannuelles.

2) Cycle bisannuel

Dans les pays a climat de type méditerranéen, caractérisé par un été
long et aride et par un hiver doux et pluvieux, l'estivation de Th. pisana et
d’autres Hélicidés des dunes maritimes débute, suivant encore une fois les
conditions locales, en mai-juin pour durer jusqu'a la premiére moitié de
septembre, voire jusqu'a octobre, et méme novembre.

Les escargots se remettent alors en activité, réveillés par les précipita-
tions soutenues de l'automne, pour compléter leur développement et se
reproduire. De plus breves pluies, méme violentes comme il s’en enregistre
sur les cotes de la Méditerranée, sont généralement inefficaces pour des
coquilles fermées par des épiphragmes épais et souvent multiples. Avant
d’entrer en estivation, les escargots s’étaient déshydratés en éliminant une
masse fécale abondanie et fluide (planche h.t.).
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Les conditions du milieu qui provoquent l'estivation peuvent étre plus
dures dans les dunes a ovats, que Th. pisana peuple presque sans compéti-
teurs, par l'extréme perméabilité d'un sol sans colloides et sans humus,
ainsi que par un surplus d’aridité physiologique provoqué par les embruns
salés de la mer. Le milieu n’est pourtant pas moins sélectif dans les pays
de l'intérieur ot peut s’établir d’'une maniere durable cette espece, récem-
ment arrivée, au sens paléontologique et parfois méme au sens courant du
mot, aux cotes de I'Europe partant d'un centre de diffusion ibero-maghré-
bin (SaccHi, 1955; GITTENBERGER et RIPKEN, 1987). A l'exception de rares
localisations en milieu rudéral, les pénétrations dans l'arriere-pays de Th.
pisana ont en effet lieu sur sol calcaire tendre, dans la plaine ou a faible
altitude. L’escargot jouit ainsi des avantages chimiques et thermiques que
ces sols haloides présentent comparés aux géloides pauvres de calcium,
avantages contrebalancés toutefois par le désavantage hygrique d’une forte
perméabilité.

On sait que, au contraire, la teneur de calcaire, en milieu sableux litto-
ral, ne constitue un facteur limitant ni pour la présence, ni pour la densité
des peuplements, ni pour la taille des adultes (SaccHi, 1971, SaccHI et Vio-
LANI, 1977). Tl est donc probable que, pour des Hélicidés a coquille épaisse,
la teneur en calcium soluble joue un role limitant loin de la mer, non seu-
lement par la valeur constructive des ions Ca**, mais par des facteurs mi-
croclimatiques (les sols calcaires sont «plus chauds») et par l'action que
ces cations exercent sur la perméabilité cellulaire qu’ils réduisent, permet-
tant ainsi d’épargner des sels minéraux d’importance vitale. Ce serait la
encore une action vicariante des milieux riches en calcium vis-a-vis des
milieux maritimes, analogue a celle que l'on connait depuis longtemps
pour des Mollusques et des Crustacés d’origine saumatre, peuplant des
eaux internes dures (SaccHi et TESTARD, 1971).

Le surchauffement estival du sol oblige d’autre part la majorité des
Hé¢licidés peuplant des formations végétales a couverture tres faible, ot ils
ne disposent pas d’écrans végétaux efficaces pour filtrer et tamiser le jeu
de facteurs physiques excessifs, 2 un comportement d’estivation non cryp-
tique. Ils s’éloignent donc de la surface chaude et desséchée du sol remon-
tant le long de substrats verticaux disponibles sur place; il s’agit souvent
de plantes vivantes faiblement feuillues, mais, a 'occasion, de tout autre
type de substrat, méme mort ou inorganique (poteaux, barri¢res, murs,
rochers...). C’est AsTRE (1920) qui étudia le premier ce comportement, sur
les cOtes méridionales francaises; et c’est bien la fuite des couches superfi-
cielles du sol, devenues inhabitables, qui guide cette estivation (SAccHl,
1953) non la prétendue «héliophilie» de quelques vieux Auteurs.

L’estivation cryptique dans le sol, a deux ou trois centimetres de pro-
fondeur environ, est un phénomene exceptionnel en Theba pisana: j'en ai
rencontré quelques cas en Sicile (SaccHr, 1972 et 1974) un seul cas dans les
dunes du littoral romain (SaccHr, 1981) et cela sur plusieurs milliers d'in-
dividus observés. Ce type d’estivation n’a évidemment pas licu dans le
sable bralant des dunes a oyats, mais au pied de buissons ou Th. pisana
réduit sa fréquence, ce milieu relativement ombragé abritant déja une cer-
taine faune mésophile de Pulmonés et de Prosobranches terrestres.
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A la longue pause estivale s’ajoute cependant, dans plusieurs pays mé-
diterranéens, unc sorte d’hibernation, occasionnelle et breve, il est vrai. Ce
fait géne la croissance des jeunes nés au début de 'hiver ou a la fin de
I'automne des pontes d’adultes qui ont terminé leur cycle a cette saison.
L’hibernation ne suit pas le schéma de 'estivation: les escargots se grou-
pent a la base de la végétation clairsemée, ou a proximité¢ de tout autre
écran disponible, pour se remettre en mouvement, dés que les heures, ou
les jours, les plus froids sont passés.

Sur ces observations, BoNaviTa et BonaviTa (1962) avaient tracé pour la
Provence leur modele de cycle biotique (Fig. 1-a). Un tel modele m’a sem-
blé s’adapter a I'Italie tyrrhénienne (SaccHi, 1971). Toutefois, en milieu
plus abrité en hiver, ou plus ombragé et frais en été, les pauses dans la
croissance de Th. pisana peuvent étre remarquablement réduites. C’est no-
tamment le cas des cultures herbacées, des jardins et des potagers, ou
méme des paturages a Papilionacées.

On peut s’étonner des précautions adoptées en analysant le comporte-
ment de Th. pisana dans la nature, par des phrases clairsemées d’expres-
sions telles «généralement», «la majorité», «typiquement». En réalit¢ la
prudence est de rigueur pour une espéce qui base sur son opportunisme
éco-¢thologique, non moins que sur sa démographie débordante et son om-
nivorisme, le succes de ses présences et de ses invasions.

On sait que ces dernieres atteignent un niveau dramatique dans des
pays ou l'arrivée récente de Th. pisana profite de 1'absence d’ennemis ou de
compétiteurs valables. C'est le cas de continents lointains dont la faune n'a
pas de «white snails» indigenes, et surtout de I’Australie; mais également
du Levant méditerranéen: HELLER et TcHERNoV (1978) trouvent que Th. pi-
sana n’a atteint Israél qu’a la fin du pléistocene. Il y a une trentaine d’an-
nées, je ne la rencontrais au Liban qu’en quelques stations isolées du litto-
ral, peuplées par ailleurs d’Hélicellines endémiques (observations person-
nelles non publiées).

3) Contrastes de résultats et d’interprétations

Travaillant en d’autres pays méditerranéens, ou en pays lointains dont
les conditions climatiques rappellent celles de nos cotes, d’autres Auteurs
sont parvenus a infirmer le modele des BonaviTa. On prospecte la possibili-
té, méme dans un environnement chaud et aride, d’'un cycle contenu en
une année seulement (HELLER, 1982).

BakEer (1986) présente une revue de ces points de vue dans un article
exceptionnellement bien documenté concernant la littérature malacologi-
que mondiale. De ce contraste de données et d'opinions 'opportunisme de
I’escargot des dunes sort reconfirmé, ainsi que 'importance de I'impact
humain sur l'environnement de Theba pisana ct de la faune dunicole en
général. Comme tant d’autres petits animaux des sables maritimes, Th.
pisana tire souvent avantage de la rudéralisation des dunes, car si les tou-
ristes insouciants sément les sables de déchets de toute sorte, ces déchets
constituent d’autre part une source d’abri et de nourriture supplémentaire
en milicu découvert ct trophiquement pauvre (SaccHi, 1970).
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En analysant les différents résultats publiés, on ne saurait oublier, mé-
me pour des pays a climat semblable, I'hétérogéneité des techniques d’étu-
de et d’observation. En particulier, on a parfois I'impression que les cycles
biotiques de terrain sont jugés sur la base comparative d’élevages de labo-
ratoire ou de parcelle expérimentale. On s’apercoit d’autre part d'une ten-
dance a mesurer le probleme plutét «en zoologiste» que «en écologiste».
On s’étonne notamment de l'insuffisance de données microclimatologi-
ques, alors que la dune a oyats méme est une mosaique de micromilieux
différant entre eux par l'exposition a la mer, la teneur en humidité et en
matiére organique du sol, la végétation: il suffit par exemple de comparer
la densité de peuplement des escargots sur les Graminées a feuillage junci-
forme, tels les oyats et les chiendents, avec celle que 1'on constate dans les
coussinets d’Ombelliféeres comme Eryngium ou Echinophora...

Le climat général de la région, enregistré par des stations météorologi-
ques, n'est somme toute pas complétement dépourvu d’intérét pour la fau-
ne des milieux découverts, mais ne suffit certainement pas a interpréter
des différences, qui ne sont pas mineures pour l'écologie animale. L’adap-
tabilité individuelle d'une espéce pionniére ne saurait d’autre part étre
sous-évaluée, pouvant estomper, au niveau des populations, l'effet des fac-
teurs de 'environnement. Pourtant la distribution méme de I'énorme poly-
morphisme de Th. pisana peut révéler des différences d’habitat, les popula-
tions «blanches» (a bandes absentes ou trés réduites) colonisant bien sou-
vent des milieux loin de la mer, plus ensoleillés et arides (SaccHi, 1952 et
1955 pour la Méditerranée; Jounson, 1980, pour 1'Australie).

Cependant, pour une espéce en expansion facile et rapide, les effets
fortuits du type «cou de bouteille» jouent un role évident. Si certains ca-
ractéres de la coquille montrent une distribution géographique localisée,
traduisant des traits particuliers du climat (Sacchui, 1983) d’autres relévent
plutot des effets des fondateurs. Ce serait par exemple le cas du caractere
«fond rose», échelonné du Maghreb a la Sicile, a la Sardaigne, a I’Adriati-
que, a la Galice, mais toujours en des zones restreintes (SaccHi, 1952 et
1955; SaccHI et VioLani, 1977) sans rapport apparent ni avec le climat, ni
avec d’autres traits significatifs du paysage biologique.

4) Theba pisana en Australie

La présence simultanée, au scin de la méme population — prise au
sens topographique du mot — de subpopulations et d’individus ayant un
cycle biotique différent suivant les disponibilités trophiques, la végétation-
écran, les substrats d’estivation, a été mise en é¢vidence en South Australia
— et probablement ailleurs dans le continent australien — par les cher-
cheurs du CSIRO d’Adelaide (Baker, 1986, 1988, 1989; BAKER et
VOGELZANG, 1989; BAKER ct HAWKE, 1990).

Th. pisana, actuel {l¢au des cultures herbacées en Australie, avait ¢ta-
bli une timide téte de pont a Port Adelaide au cours des années "20 (TAYLOR,
1928). Depuis, elle a rapidement envahi le littoral et les régions calcaires
du subcontinent sud-australien (PoMEROY ¢ Laws, 1967), ainsi que le bord
maritime, a climat «méditerranéen», de 'Australie occidentale. De nos
jours, le deux bouts de sa répartition ne sont séparés que par le front litto-
ral du désert connu come Nullarbor Plain (BAKER, 1986).
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L’homme intervient d’'une manié¢re active, bien qu’involontaire, pour
diffuser les nombreuses espeéces appartenant a la Kiistenfaunula méditerra-
néenne (KoBeLT, 1898) qui sont actuellement présentes aux antipodes.
Cette invasion au succes foudroyant offre un exemple parmi tant d’autres,
aux différents niveaux dc la vie (plantes, animaux, hommes...) de la faible
capacit¢ de compétition mise en jeu par le peuplement autochtone austra-
lien, affaibli par un long isolement sans compétiteurs externes. Mais 1'on
devra apprcfondir sur une base microclimatique, peut-étre méme généti-
que (effet des fondateurs?) le déterminisme d'un cycle que BAKER et
VOGELZANG (1989) trouvent restreint a une année, vers les fronti¢res septen-
trionales des Th. pisana australiennes «en milicu chaud et sec». Quelles
sont ici les limites du concept de «milicu»?

Un tel cas semble insolite. Cependant, mes observations personnelles
sur la chaine de dunes maritimes au sud-oucst d’Adelaide confirmeraicent
la possibilité¢ d'un cycle annuel en milieu aride. Fin aott de ’année 1989,
donc a une date qui correspondrait a un timide début de printemps dans
les latitudes méditerranéennes de notre hémisphere, on n’était en présence
que d’une seule cohorte, a coté de quelques gros adultes récemment morts,
ou mourants. Cette cohorte était constituée d’individus jeunes, dont la ma-
jorit¢ avait dépass¢ le stade catocyphia a coquille carénée, ct était souvent
en train de séeréter le bourrelet terminal, jaunatre ou rose, de la coquille.
L’appareil génital de ces dernicrs individus ¢tait visiblement immature,
petit, inactif, avec des glandes muqueuses courtes et maigres.

L'influence puissante du «Southern Occan» sur le bord méridional du
continent australien ne doit pas étre négligée ici, surtout si on la compare
a cclle de nostre petite Méditerranée, renfermée, restreinte, sans marées,
qui fournit pourtant assez de précipitations occultes pour permettre 'exis-
tence d'une flore et d’une faune dunicoles importantes la ot c’est le Sahara
méme qui atteint la mer (SaccHr, 1971).

5) Cycle annuel

Une contribution importante a la solution du contraste annuel/bisan-
nuel sur la durée du cycle de Th. pisana est fourni par le modele tout ré-
cent de MoraN (1989). Cet Auteur israélien remarque qu'une densité de
peuplement élevée et des conditions climatiques défavorables bloquent la
croissance, a l'intérieur d'une cohorte, d’'un certain nombre de jeunes. Les
individus dont le développement est arrété sont condamnés a un «infanti-
lisme» qui ne leur permet pas d’arriver a 1’état adulte avec leurs confreres.
Cette section «infantile» de la cohorte est destinée, en partie a la mort cn
age juvénile, en partic a n’atteindre la maturité sexuelle que I'année sui-
vante, avec les individus — ou une partie des individus — de la cohorte
successive. Cycle annuel et cycle bisannuel coexistent donc au sein d’une
méme cohorte, car les «infantiles» s¢ reproduisent en méme temps que
leurs «neveux» (Fig. 1-b). La population régle ainsi son potentiel reproduc-
tif d’apres les ressources disponibles, par un mécanisme analogue a celui
de l'avortement des fruits dans les Spermatophytes (STEPHENSON, 1981).
Cependant, une partie du capital est «mise de c6té» en vue d’une utilisa-
tion éventuelle 'année suivante.

78



Xl |
(/
/f\.\
copulation
XN_.’
\“
maturation
(!
IX \’\,\_‘____ |
\ - - S
VIl VIl

Fig. 1 - Modeles de cycle bisannuel selon BoNAvITA et BONAVITA (1963) (a) et selon MORAN
(1989) (b). Adapté et redessiné d’aprés les originaux.
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MOoRaN a toutefois affaire, d’aprés son schéma, a une estivation parti-
culierement breéve (2 mois).

Dans cette interprétation, revue et corrigée, du cycle bisannuel, le fac-
teur trophique retrouve toute son importance, conditionné par un taux dé-
mographique qu’influencent a leur tour les facteurs abiotiques. Ces der-
niers agissent indirectement sur les biotiques, dont ils déterminent taux et
durée, limitant la quantité et la qualité de la nourriture, dans I'espace et
dans le temps. Ils définissent d’autre part le temps et 1'espace disponibles
aux animaux pour se nourrir, se déplacer, se développer, s’accoupler, pon-
dre. Ils agissent aussi d’'une maniére directe sur les escargots, comme fac-
teurs limitant leur physiologie a l'intérieur d’un éventail d’adaptabilités
hygrothermiques qui jouent le role fondamental.

Dans les pays a cycle annuel les possibilités d'un comportement op-
portuniste durant la saison critique sont limitées. Le froid joue un roéle
plus général, moins nuancé que l'aridité, pour une espeéce incapable de
s’enfoncer profondément dans le sol. Une hibernation non cryptique n’au-
rait d’ailleurs aucune efficacité a l'insignifiante distance de la surface du
sol qui suffit en été a éviter le choc hygrothermique fatal, puisque l'air y
atteint en hiver des valeurs trop basses pour la vie des petits poikilother-
mes.

C’est sur les cotes de ’Adriatique septentrionale, aux caracteres biocli-
matologiques «subatlantiques» (SaccHi at alii, 1989) que nous avons direc-
tement étudié le comportement de Th. pisana a I'approche de la saison
froide. Dans ces régions, l'espéce a un cycle biotique annuel, car, ainsi que
I'indiquent les ombrothermogrammes a la Gaussen de WALTER et LIETH
(1960-1966) Venise a un été bref, humide et frais, et un hiver rigoureux,
comme le littoral de I'Europe septentrionale (SaccHi, 1971, 1977 et 1978).

Sur les dunes, fin octobre-début novembre, Th. pisana parait se prépa-
rer a une période d’inactivité prolongée. Comme avant l’estivation, les
escargots se vident d'une masse importante de matériel fécal; ils essaient
ensuite de s’enfoncer dans le sable, aprés avoir longuement erré a la surfa-
ce. Ils n’y pénétrent que de 1 a 2 centimeétres et succombent sans sécréter
d’épiphragme. Une partie de la population recherche les reliques d’une vé-
gétation dunicole touffue, maintenant séche, pour y rencontrer le méme
sort. Un nombre tres réduit, surtout de jeunes individus, peuplant des en-
droits restreints ou ’homme a créé les prémisses pour un microclimat re-
lativement plus abrité (digues, murs) ou habitant, encor plus rarement, sur
une végétation persistante tout prés de la mer (joncherais) endure une par-
tie de I'hiver, et peut méme atteindre le printemps suivant. Th. pisana re-
prend alors sa croissance et arrive parfois & se reproduire. Tel est le cas de
trois adultes remarqués le 30 avril 1983 en train de pondre, a l'orée d’une
pinede d’Alberoni (Lido de Venise). Trois survivants, au sens démographi-
que du mot, contre des dizaines de milliers de morts...

Il est néanmoins possible, pour des peuplements tres rapprochés en
topographie, voire de simples sub-peuplements, que la viscosité de popula-
tion élevée de l'escargot des dunes, traduite par un rayon de déplacement
restreint, mette en évidence d'importants décalages dans le taux de déve-
loppement d’individus appartenant a4 la méme cohorte (SaccHI et VIOLANI,
1977). Le secteur le plus favorisé abrite alors des animaux dont le dévelop-
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Comportement, au début de la saison froide, de Theba pisana dans une région a cycle de
développement annuel.

Du haut en bas, et de droite a gauche: Venezia - Ca’ Savio, 9/11/1988; id.; Rosolina Mare
(province de Rovigo) 11/11/1988. L’individu de Ca’ Savio le plus proche de la rosette basale de
teuilles d’'Oenothera biennis L. appartient a la morphe testudinea Monts., endémique du littoral
de la Vénétie (SaccHi, 1982).






